Identification of Rice Dwarf Mutant and Fine Mapping of mhd1 Gene by 陈伟刚
学校编码：10384                                分类号      密级        
学       号：21620131152491                                    UDC       
 
 
硕  士  学  位  论  文 
 
水稻矮秆突变体 mhd1 的鉴定及 
基因精细定位 
Identification of Rice Dwarf Mutant and  
Fine Mapping of mhd1 Gene 
 
陈伟刚 
 
指导教师姓名： 黄 育 民 教 授 
专  业 名 称： 微  生  物  学 
论文提交日期： 2016年   04月   
论文答辩时间： 2016年   05月   
学位授予日期： 2016年      月   
 
 
答辩委员会主席 ： 陶懿 教授  
评    阅    人 ：              
 
 
2016 年 05 月 
厦
门
大
学
博
硕
士
论
文
摘
要
库
厦门大学学位论文原创性声明 
 
本人呈交的学位论文是本人在导师指导下,独立完成的研究成
果。本人在论文写作中参考其他个人或集体已经发表的研究成果，
均在文中以适当方式明确标明，并符合法律规范和《厦门大学研究
生学术活动规范（试行）》。 
另外，该学位论文为（                           ）课题（组）
的研究成果，获得（               ）课题（组）经费或实验室的
资助，在（              ）实验室完成。（请在以上括号内填写课
题或课题组负责人或实验室名称，未有此项声明内容的，可以不作
特别声明。） 
 
声明人（签名）： 
                                 年   月   日 
 
 
 
 
 
  
厦
门
大
学
博
硕
士
论
文
摘
要
库
 厦门大学学位论文著作权使用声明 
 
本人同意厦门大学根据《中华人民共和国学位条例暂行实施办
法》等规定保留和使用此学位论文，并向主管部门或其指定机构送
交学位论文（包括纸质版和电子版），允许学位论文进入厦门大学图
书馆及其数据库被查阅、借阅。本人同意厦门大学将学位论文加入
全国博士、硕士学位论文共建单位数据库进行检索，将学位论文的
标题和摘要汇编出版，采用影印、缩印或者其它方式合理复制学位
论文。 
本学位论文属于： 
（     ）1.经厦门大学保密委员会审查核定的保密学位论文，
于   年  月  日解密，解密后适用上述授权。 
（     ）2.不保密，适用上述授权。 
（请在以上相应括号内打“√”或填上相应内容。保密学位论
文应是已经厦门大学保密委员会审定过的学位论文，未经厦门大学
保密委员会审定的学位论文均为公开学位论文。此声明栏不填写的，
默认为公开学位论文，均适用上述授权。） 
 
 
                             声明人（签名）： 
年   月   日 
厦
门
大
学
博
硕
士
论
文
摘
要
库
目录 
 
目录 
摘要 ...................................................................................................... I 
Abstract ............................................................................................... II 
第一章 前言 ........................................................................................ 1 
1水稻矮秆突变体的来源及分类 ................................................................... 1 
1.1水稻矮秆突变体的来源 ........................................................................... 1 
1.2水稻矮秆突变体的分类 ........................................................................... 2 
2植物激素对水稻株高的调控 ....................................................................... 3 
2.1 GA的调控 ................................................................................................ 4 
2.2 BR的调控 ................................................................................................. 5 
2.3 IAA的调控 ............................................................................................... 6 
3水稻矮秆性状的遗传特性 ........................................................................... 7 
4水稻矮秆相关基因的克隆 ........................................................................... 7 
4.1与 GA 相关的矮秆基因克隆 ................................................................... 8 
4.2与 BR 相关的矮秆基因克隆 .................................................................. 12 
4.3与 IAA相关的矮秆基因克隆 ................................................................ 16 
4.4其它矮秆相关基因克隆 ......................................................................... 16 
5本研究的目的及意义 ................................................................................. 21 
第二章 材料与方法 .......................................................................... 22 
1供试材料 .................................................................................................... 22 
2实验方法 .................................................................................................... 22 
2.1遗传群体的构建 ..................................................................................... 22 
2.2农艺性状调查 ......................................................................................... 22 
2.3花粉育性观测 ......................................................................................... 23 
2.4剑叶叶绿素含量测定 ............................................................................. 23 
2.5种子活力测定 ......................................................................................... 23 
2.6种子 α-淀粉酶活性测定 ......................................................................... 24 
2.7剑叶组织切片观察 ................................................................................. 24 
厦
门
大
学
博
硕
士
论
文
摘
要
库
目录 
 
2.8对激素的响应 ......................................................................................... 25 
2.9 DNA样品制备 ........................................................................................ 26 
2.10 SSR 引物的来源、合成与分析 ........................................................... 27 
2.11 PCR扩增产物检测 .............................................................................. 27 
2.12 BSA 法分析 ........................................................................................... 28 
2.13局部遗传连锁图构建与基因定位 ....................................................... 28 
2.14目的基因的序列分析 ........................................................................... 28 
第三章 结果与分析 .......................................................................... 34 
1 mhd1 表型特征 .......................................................................................... 34 
2 mhd1 花粉育性 .......................................................................................... 38 
3 mhd1 种子活力 .......................................................................................... 38 
4 mhd1 剑叶叶绿素含量 ............................................................................... 40 
5 mhd1 剑叶横切面 ...................................................................................... 40 
6 mhd1 对植物激素的响应 ........................................................................... 41 
6.1 mhd1 对 GA3的响应及 GA3介导的种子 α-淀粉酶活性 .................... 41 
6.2 mhd1 对 BR的响应 ................................................................................ 42 
6.3 mhd1 对 IAA的响应 ............................................................................. 43 
7 mhd1 的遗传特性分析 ............................................................................... 45 
8 mhd1 的基因定位 ...................................................................................... 46 
8.1目的基因的初步定位 ............................................................................. 46 
8.2目的基因的精细定位 ............................................................................. 48 
9目的基因的序列分析 ................................................................................. 51 
第四章 讨论 ...................................................................................... 53 
1突变基因 mhd1“一因多效”的遗传性状 ..................................................... 53 
2植物激素对水稻株高的调节 ...................................................................... 53 
3 mhd1 可能是 TUD1的新的等位基因 ........................................................ 54 
4展望 ........................................................................................................... 55 
5结论 ........................................................................................................... 56 
参考文献 ........................................................................................... 57 
厦
门
大
学
博
硕
士
论
文
摘
要
库
目录 
 
附录 ................................................................................................... 66 
致谢 ................................................................................................... 73 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
厦
门
大
学
博
硕
士
论
文
摘
要
库
Contents 
 
Contents 
Abstract in Chinese ....................................................................................I 
Abstract in English .................................................................................. II 
Chapter 1 Preface...................................................................................... 1 
1 Sources and categories of rice dwarf mutant .................................................. 1 
1.1 Sources of rice dwarf mutant ..................................................................... 1 
1.2 Categories of rice dwarf mutant ................................................................. 2 
2 Regulation of plant hormones on plant height of rice .................................... 3 
2.1 Regulation of GA ....................................................................................... 4 
2.2 Regulation of BR ....................................................................................... 5 
2.3 Regulation of IAA...................................................................................... 6 
3 Genetic characteristics of rice dwarf phenotype ............................................. 7 
4 Cloned genes of rice dwarf ................................................................................ 7 
4.1 Cloned genes associated with GA .............................................................. 8 
4.2 Cloned genes associated with BR ............................................................ 12 
4.3 Cloned genes associated with IAA .......................................................... 16 
4.4 Other cloned genes associated with rice dwarf mutants .......................... 16 
5 Purpose and significance of this research ...................................................... 21 
Chapter 2 Materials and methods ......................................................... 22 
1 Materials ........................................................................................................... 22 
2 Methods ............................................................................................................. 22 
2.1 Construction of genetic population  ........................................................ 22 
2.2 Investigation of agronmic characters ....................................................... 22 
2.3 Pollen fertility observation ....................................................................... 23 
2.4 Determination of chlorophyll content in flag leaves ................................ 23 
2.5 Determination of seed vitality .................................................................. 23 
2.6 Determination of α-amylase activiy in seeds ........................................... 24 
2.7 Observation of tissue section in flag leaves ............................................. 24 
厦
门
大
学
博
硕
士
论
文
摘
要
库
Contents 
 
2.8 The response of rice seedling to plant hormones ..................................... 25 
2.9 DNA extraction ........................................................................................ 26 
2.10 Synthesis and analysis of SSR primers .................................................. 27 
2.11 Identification of PCR products .............................................................. 27 
2.12 Bulk sergeant analysis ............................................................................ 28 
2.13 Genetic linkege map construction and gene mapping ........................... 28 
2.14 Amplification and sequencing of target gene ......................................... 28 
Chapter 3 Results and analysis .............................................................. 34 
1 Phenotypic characteristics of mhd1 ................................................................ 34 
2 The pollen fertility of mhd1 ............................................................................. 38 
3 The seed vitality of mhd1 ................................................................................. 38 
4 Chlorophyll content in flag leaves of mhd1 .................................................... 39 
5 The cross-section in flag leaf of mhd1 ............................................................. 40 
6 The response to plant hormones of mhd1 ...................................................... 41 
6.1 The response to GA3 and the α-amylase activiy in seeds of mhd1 .......... 41 
6.2 The response to BR of mhd1 .................................................................... 42 
6.3 The response to IAA of mhd1 .................................................................. 43 
7 Genetic analysis of mhd1 ................................................................................. 45 
8 Gene mapping of mhd1 .................................................................................... 46 
8.1 Primary mapping of the target gene ......................................................... 46 
8.2 Fine mapping of the target gene ................................................................ 48 
9 The sequence alignment and analysis of target gene .................................... 51 
Chapter 4 Discussion .............................................................................. 53 
1 "Pleiotropic" genetic traits of mutant gene mhd1 ......................................... 53 
2 Regulation of plant hormones on plant height of rice .................................. 53 
3 The mhd1 may be a new allelic gene of TUD1 ............................................... 54 
4 Prospects ........................................................................................................... 55 
5 Conclusion ........................................................................................................ 56 
References ................................................................................................ 57 
厦
门
大
学
博
硕
士
论
文
摘
要
库
Contents 
 
Appendix .................................................................................................. 66 
Acknowledgements ........................................................................... 73 
 
 
 
厦
门
大
学
博
硕
士
论
文
摘
要
库
摘 要 
 
 
I 
 
摘要 
株高是水稻株型重要的组成因子，直接关系到水稻的产量，株高过高易引
起植株倒伏导致减产，适当矮化则可以达到抗倒、增产的目的。虽然目前已经
鉴定不少与水稻矮秆相关的基因，但是能够在生产上实际应用的矮秆主基因仍
以 sd1 为主。因此，寻找和创造能在生产上利用的矮秆种质资源以及研究矮化
相关机制具有重要的理论和实践意义。 
本研究的材料源于籼稻品种闽恢3301经EMS诱变产生的小粒矮秆突变体，
暂命名为 mhd1（Minhui3301 dwarf 1）。mhd1 表现出多个异常表型，包括植株
矮化、叶片直立变宽、叶色深绿、穗和谷粒较小，结实率低等。但 mhd1 的矮
化遗传机理尚不清楚。因此，本研究对 mhd1 进行表型鉴定、植物激素处理研
究，并用 mhd1 与日本晴（NIP）杂交构建 F2遗传分离群体，运用 SSR 标记对
水稻矮秆基因进行定位，为进一步明确 mhd1 矮化的激素响应机制、基因克隆
和功能研究奠定基础。本研究的主要结果如下： 
（1）水稻矮秆突变体 mhd1 的株高受一对基因控制，高秆对矮秆表现为显
性。 
（2）mhd1 突变体对植物外源激素 GA3和 IAA 应答，对 BR 无应答。推测
mhd1 的矮化是由 BR 信号转导途径存在缺陷造成的。 
（3）mhd1 基因被精细定位在水稻第 3 号染色体短臂上 RM14649 和
RM14641 区间，物理距离约为 238 Kb，该区间内包括已克隆的矮秆基因 TUD1。
对突变体 mhd1 与闽恢 3301 的 TUD1 基因序列分析表明，mhd1 的 TUD1 基因
的编码区第 890 bp 处发生 T→C 的单碱基替换和第 891 bp-910 bp 处出现 20 bp
的缺失，产生无义突变。由此推断，本研究所定位的水稻矮秆突变基因 mhd1
和 TUD1 很可能为等位基因。 
 
关键词：水稻；矮秆突变体；激素响应；遗传分析；基因定位
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Abstract 
Plant height is an important factor of building plant type and directly affects 
rice yield. Over high plant easily causes lodging and yield reduction, while proper 
dwarf plant can improve lodging resistance and grain yield. Though many genes 
associated with rice dwarf have been identified, the main dwarf gene which can be 
applied in the production is still sd1. Therefore, it is important theoretical and 
practical significance in finding and creating new dwarf rice germplasms and 
studying their dwarf mechanisms. 
In this study, the small grain dwarf mutant material was derived from indica 
rice variety Minhui 3301 by ethylmethylsulfonate (EMS) mutagenesis, tentatively 
named mhd1 (Minhui3301 dwarf 1),which exhibited dwarf plants, erect, wide and 
dark green leaves, small panicles and grains, low seed setting rate and so on. But the 
dwarf genetic mechanism of mhd1 is unclear. Thus, we identified the phenotype and 
studied the plant hormone sensitivity of mhd1, crossed the mhd1 with Nipponbare to 
construct two F2 populations for gene analysis of mhd1, and conducted gene 
mapping of plant height of mhd1 based on SSR markers. The findings will help to 
clarify the response of mhd1 to plant hormones, and to further lay the foundation for 
gene cloning and functional research of mhd1. The main results were shown as 
follows: 
(1) Rice dwarf mutant mhd1 was controlled by a single gene, whose tall plant 
showed dominant and dwarf plant recessive. 
(2) mhd1 was response to exogenous hormones GA3 and IAA, but not response 
to exogenous BR. We speculate that the dwarfism of mhd1 was caused by the defect 
of BR signaling transduction pathway. 
(3) The mhd1 gene was fine mapped to a 238 Kb region between SSR markers 
RM14649 and RM14641 on the short arm of chromosome 3. This region included 
the cloned dwarf gene TUD1. Sequence analysis of TUD1 in mhd1 and Minhui 3301 
showed that there were a single base substitution from T to C and 20 bp deletion in 
the coding region of mhd1, which resulted in a nonsense mutation. It suggested that 
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mhd1 gene and TUD1 gene may be allele. 
 
Key words: Rice (Oryza sativa L.); Dwarf mutant; Hormone response; Genetic 
analysis; Gene mapping 
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第一章 前言 
水稻（Oryza sativa L.）是世界上最重要的粮食作物之一，占全球谷类作物
种植面积的 1/3，为人类提供 40%的热量。据估计，至 2025 年，全球人口将超
过 80 亿，其中以稻米为主食的人口数量将增至 35 亿，由于人口增长而导致的
稻米需求量增加至少达 3 亿吨，全球水稻产量必须达到 8 亿吨才能满足人口增
长对稻米的需求[1]。由于人口增长、产业结构调整、可耕地面积减少等综合因
素，迫切需要培育与推广种植高产、优质水稻品种以满足世界人口对稻米增长
的需求。 
适宜的株高对提高水稻产量有非常重要的作用，20 世纪 60 年代，国际水
稻研究所（IRRI）运用水稻矮化育种技术，选育出一系列抗倒伏、高产、抗病
等优良水稻品种在生产上应用，使水稻产量比原来的高秆品种提高了20%-30%，
引发了一场“绿色革命”。在之后的 30 年里，这项技术的应用在水稻产量持续
高产方面取得了突出成就[2]。迄今为止，已报道的矮秆和半矮秆基因有 70多个，
但仅有 sd1（即 d47）、sdg 等少数几个半矮秆基因在生产中得到大面积应用，大
多数矮秆基因由于引起水稻农艺性状变差、长势弱、植株过矮、分蘖少或极多、
穗型不理想等而难以直接利用[3]，同一矮秆基因的广泛利用潜藏着由遗传单一、
丧失遗传多样性带来的危险。因此发掘、鉴定和利用新矮源成为当今水稻遗传
与育种研究的重要内容。 
1水稻矮秆突变体的来源及分类 
1.1水稻矮秆突变体的来源 
株高是水稻株型建成的重要农艺性状之一，株高的适度矮化有利于水稻的
耐肥、抗倒伏和高产。在生产实践中，通常将含显性或隐性矮秆基因的矮秆和
半矮秆作物作为杂交亲本用于矮化育种，这种矮秆种质资源被称为 “矮源”[4]。 
水稻矮秆突变体是指水稻中某个基因的突变导致其控制的株高性状发生可
稳定遗传的矮秆突变材料，不断创建并研究水稻矮秆突变材料是加快水稻功能
基因组学研究进展的重要手段。目前，水稻矮秆突变体主要来源于自然突变和
人工诱变两个渠道，但自然突变的突变率一般低于 0.1%，而人工诱变的突变率
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可高达 3%，通过人工诱变不同水稻品种获得越来越多的矮秆突变体材料，是
目前育种工作者较常采用的手段。 
当前，人工诱变的方法主要包括物理、化学诱变和插入突变等。插入突变
的主要方法包括转座子法和 T-DNA 插入法。国际水稻研究所（IRRI）、中国水
稻研究所（CNRRI）和日本农业生物资源研究所（NIAS）等研究机构均利用人
工诱变方法构建了水稻的突变体库，我国的物理辐射诱变突变体约 3 万株，EMS 
化学诱变突变体约 2 万株[11]，已建成 T-DNA 插入突变群体达 5 万株以上[12]，
日本 Shimamoto 实验室利用 Ac/Ds 转座子标签已创造出 6000 多个水稻突变
体[13]。对近年来实验室获得矮秆突变体的方式进行总结发现，主要以化学诱变
和插入突变居多。Piao 等[5]利用亚硝基脲（MNU）对粳稻品种 Hwacheong 进行
化学诱变获得一个新的半显性矮秆突变体 hd1；Sakamoto 等[6]通过 Tos17 插入
法获得一个 BR 缺乏的矮秆突变体 osdwarf4；Tong 等[7]通过水稻 T-DNA 插入法
获得一个矮秆少蘖突变体 dlt；王志勇研究组[8]通过 T-DNA 插入法获得一个 BR
缺乏的矮秆突变体 ili；Jiang 等[9]通过 T-DNA 插入法获得一个 BR 缺乏的矮秆突
变体 xiao；Park 等[10]从 T-DNA 插入突变体库中鉴定到一个角质层膜发生异常
的矮秆突变体 wdl1。 
1.2 水稻矮秆突变体的分类 
水稻的矮生性是指成熟期水稻株高比正常植株缩短的遗传特性。根据水稻
成熟期的植株高度（指地面到最高穗的谷粒顶端，不包括芒），将水稻分为高秆、
半矮秆和矮秆三种类型。矮秆突变体通常指成熟期植株高度等于或低于原野生
型正常植株高度一半的突变体；半矮秆突变体则是指株高介于矮秆突变体和正
常高度之间的类型[14]。余应弘等[15]根据湖南省种质资源库保存的水稻资源的株
高记录进行统计，将株高介于 70-110cm 的植株定为半矮秆，低于 70cm 的定为
矮秆，高于 110cm 的定为高秆。这种划分与以往的提法相近且具体，但实际上，
由于高秆品种株高存在不同程度的差异，有些高秆亲本的矮秆突变体株高虽降
低一半但却仍超过 70cm，因此矮秆和半矮秆之间的区分不是绝对的。 
水稻植株的矮化主要是节间的长度缩短或节间数减少导致，两者也可共同
厦
门
大
学
博
硕
士
论
文
摘
库
第一章 前言 
 
 
3 
 
作用导致植株矮化。Takeda[16]根据节间长度占茎秆长度的比例，将水稻矮秆分
为 dn、dm、d6、sh 和 nl 五种类型，同时将茎秆长度和节间比例正常的品种标
定为 N 型。其中 dn 型的特征是节间比例与 N 型相同；dm 型的特征是倒二节特
异性缩短；d6 型的特征是除倒一节间外，其余节间特异性缩短；nl 型的特征是
有颈叶，倒一节间缩短，并且比对应野生型多出一个节间；sh 型的特征是只有
倒一节间缩短，穗子包藏在剑叶叶鞘中。细胞学观察发现，水稻节间伸长的原
因是基部分裂带和伸长带细胞的增殖和纵向伸长导致的结果。所以，株高的变
化与节间细胞的分裂增殖密切相关。 
另外，研究获得的矮秆基因大多具有“一因多效”的遗传性状，使得植株
矮化的同时也会伴随其它性状的改变，如生长势弱、分蘖数增加或减少、谷粒
圆小、穗型不理想、脆秆、卷叶等。Kamijima 等[17]根据矮生基因的表型，将众
多水稻矮源分为半矮生、多蘖矮生、小粒矮生、畸形矮生四类。Zou 等[18]克隆
的矮秆基因 HTD1，突变体表现出分蘖力强，茎秆较细等性状。Piao 等[5]克隆的
半显性矮秆突变体 hd1，突变体出现短穗和籽粒圆小等性状；Komorisono 等[19] 
克隆的矮秆基因 DGL1，突变体 dgl1 表现出叶片羽化、变短且叶尖略呈圆状、
内外稃呈略圆状等畸形性状。 
2植物激素对水稻株高的调控 
植物激素几乎参与水稻生长发育的整个过程，例如控制水稻株型、水分和
营养的利用以及通过与环境因子的互作调控水稻对生物和非生物性胁迫的适应
性等，甚至对水稻产量的形成与品质的保持也起着至关重要的作用。不同的植
物激素可独立发挥作用，也可激素间或与基因的互作来精确调节水稻的发育。  
研究表明，水稻株高受植物激素的调控，其中赤霉素（Gibberellin，GA）、
油菜素内酯（Brassinosteroid，BR）和生长素（Indole-3-acetieacid，IAA）是影
响株高最直接的三类激素，与水稻茎秆伸长的关系最密切。少数植物矮化突变
还与独脚金内酯（Strigolactone，SLs）、细胞分裂素（Cytokinin，CTK）、乙烯
（Ethylene，ETH）以及脱落酸（Abscisic acid，ABA）有关。近年来研究表明，
激素调控是一个复杂的过程，激素间相互补偿与调节反馈抑制作用同时存在[20]。 
植物激素导致的矮化突变体分为两类：激素缺陷型和激素钝感型。激素缺
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陷型矮化突变体是由于内源活性激素的生物合成途径被抑制或阻断，使得内源
活性激素缺乏或含量较低，对突变体进行外源活性激素处理后应答；激素钝感
型矮化突变体内的内源活性激素含量正常，但对外源活性激素无应答，可能的
原因有：激素受体发生突变；激素信号转导受损；转化激素为活性形式的酶发
生突变。 
2.1 GA的调控 
在水稻中，GA 主要通过调控水稻茎秆节间的伸长，影响水稻株高。研究
表明，GA 能够激活水稻节间附近的居间分生组织细胞分裂，能够诱导矮秆突
变体的茎节细胞纵向伸长，使其恢复全部或部分表型，但会伴随茎秆变细等特
征。对 GA 相关的水稻矮秆突变体研究表明，GA 主要通过其生物合成或信号
转导这两个途径影响水稻株高 [21]。 
2.1.1 GA的生物合成 
研究表明，GA 的生物合成途径分为 3 个阶段：（1）在质体中合成内根-贝
壳杉烯（ent-kaurene）。调控第一阶段的两个关键酶是柯巴基焦磷酸合成酶
（entcopalyl pyrophosphate synthase，CPS）和贝壳杉烯合成酶（ent-kaurene 
synthase，KS）。（2）在内质网中由细胞色素 P450 催化内根-贝壳杉烯合成 GA12-
醛（GA12-aldehyde）。调控第二阶段的两个关键酶是贝壳杉烯氧化酶（ent-kaurene 
oxidase，KO）和贝壳杉烯酸氧化酶（ent-kaurenoic acid oxidase， KAO）。（3）
GA12 醛到 GA 活性结构（如 GA1、GA3、GA4、GA7）的转变。调控第三阶段
的两个关键酶是 GA20-氧化酶（GA20-oxidase，GA20ox）和 GA3β-羟化酶
（GA3β-hydroxylase，GA3ox）[21]。在水稻 GA 生物合成途径中编码任意一个
关键酶的基因发生突变，都有可能导致 GA 合成受阻，植株表现出矮化性状。 
2.1.2 GA信号转导 
在细胞膜上，具有生物学活性的 GA 能与相应受体结合，通过跨膜运输将
GA 信号从膜外转至膜内，与 G 蛋白结合。G 蛋白在相关酶的作用下，将 GA
信号从胞质中转至核内。在细胞核内，GA 信号可能与 GID1 蛋白形成 GA-GID1，
或通过 SPY 蛋白介导 DELLA 蛋白被蛋白酶体降解，从而释放 GA 以调控植株
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